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摘要摘要 近年来古植物学研究表明，植物细胞质确实可以保存为化石。随着相关研究技术的进步，研究发现植物化石中具有和现

代植物相似的超微结构。特殊情况下，植物细胞质化石研究能够帮助解决现代生物学中某些难以解决的问题。高温和野火在植

物细胞质化石的形成过程中起到了重要作用，而一个过去被古生物学家视而不见的自然现象——雷电可能对某些超微结构的固

定起到了关键作用。植物细胞质化石研究把古植物学推向一个新的研究层面和方向，促进了与其他学科之间的融合，也把一些

新的研究手段引入到了古生物学中。本文回顾植物细胞质化石的研究历程，总结研究成果和经验，并对未来发展趋势进行了展望。
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Progress in the study on plant cytoplasm fossils
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AbstractAbstract Plant cytoplasm fossil appears intangible for many palaeontologists. The palaeobotanical practice in the past decades has
indicated that plant cytoplasm fossil is a truthful existence. With the improvement of observing technologies, many ultrastructures
comparable to those in living plants are being revealed. Sometimes the study on fossil plant cytoplasm can lend critical help to modern
biologists on some headache problems. High temperature and wild fire play a key role in the fossilization of plant cytoplasm, and a
formerly frequently ignored phenomenon, lightning, is of special importance for the fixation of some ultrastructure in fossil plant cells.
The study on plant cytoplasm fossils helps lead palaeobotany onto a new level, promotes its fusion with other scientific disciplines, and
also introduces new technologies into palaeontology. This paper reviews the history of plant cytoplasm fossil study, summarizes the
achievement and knowledge accumulated so far, and depicts the future development in this field.
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在古生物学中，形成化石的重要条件是被保存的生物对

象必须要有硬体。按照这个“规律”，细胞质在传统的古植物

学概念中是“不应该”存在的，因为它们缺少硬体。但是，古

植物学实践表明，保存程度各异的细胞残余物是可以保留下

来的[1～20]。植物细胞质化石指史前植物的细胞及其内容物经

长期的地质过程后所留下的遗存。到目前为止，从低等的藻

类[1,21,22]、石松类[2]、真蕨类[3,23]、裸子植物[9,24~27]，到最进化的被子

植物[5~8,28]，其化石中都曾经发现过细胞质。这些具有超微结

构的植物化石的年代从近十亿年前的元古代断断续续地延

续到近现代。

1 植物细胞质化石研究

植物细胞质化石短暂的研究历史，按照研究手段的不同

大致可以分成2个阶段。

1）第1阶段，是指1970年代以前主要以使用光学显微镜

为特征的研究。至少早在 1930年代人们就发现在细胞壁围
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成的细胞腔中会有各种各样的有机质残余[2,20]。在保存较好

的情况下，细胞内部结构像海绵一样充满了空腔，这跟充满

了液泡的植物细胞质十分相似，似乎细胞本身并未完全降解

或者说根本就没降解[3,12,14,21,22]。例如，Darrah[2,20]报道了美国石

炭纪卷柏化石中的细胞内容物和细胞核。随着研究的不断

深入，人们发现了保存更加完好的材料，也观察到了一般情

况下在化石中看不到的生物学现象和特征。如，1962年，

Bradley[29]就报道了美国怀俄明始新世藻类化石中的叶绿体。

即使进入了透射电子显微镜时代，光学显微镜依然发挥着重

要作用。如，2006年，Ozerov等[10]通过光学显微镜观察研究了

俄罗斯始新世被子植物化石中具有染色活性的细胞核和

DNA。

2）第2阶段，指1970年代以后主要以使用透射电子显微

镜为特征的研究。相对传统的光学显微镜，透射电子显微镜

有着无法比拟的分辨率，可以清楚地显示化石植物细胞的亚

显微结构，使之可以和现代材料进行更加细致的对比，增加

了有关工作的可信度。透射电镜技术在古植物学中的广泛

应用使得人们能够在植物细胞质化石中确认平常只能见于

活细胞中的各种各样的超微结构，相关知识也得到了更大的

普及[3,4,6～9,18,24,27,30,31]。

2 植物细胞质化石的超微结构

随着透射电镜技术的提高和广泛应用，最近的研究已经

在化石植物细胞中观察到了各种各样的亚细胞结构。主要

表现在以下几个方面。

1）细胞核。1938年Darrah[2,20]报道了美国石炭纪的石松

类植物化石中的细胞核。Niklas等[4,6,7]通过透射电镜在美国

中新世的硅藻土中保存的被子植物叶化石中发现细胞核。

后来Poinar等[8]在多梅尼加中新世保存于琥珀中的豆科植物

叶化石中也发现了类似细胞核的结构，Ozerov等[10]通过光学

显微镜观察研究了俄罗斯始新世被子植物化石中具有染色

活性的细胞核和DNA，Bomfleur等[23]2014年报道了瑞典侏罗

纪紫萁科蕨类化石中的类似细胞核和染色体的结构。

2）线粒体。线粒体具有两层膜包围和向内突出的嵴，使

得线粒体在植物细胞质化石中十分易于辨认。Niklas等[4,5,7,24]、

Poinar等 [8]、Koller等 [31]、王鑫等 [12,32]先后报道了美国、多米尼

加、巴尔干半岛、中国内蒙古自治区等地区中新生代植物叶

化石中保存的线粒体。

3）叶绿体。叶绿体外面的两层膜包裹和内部具有典型

片层结构的基粒使之在化石里比较容易辨认。1962年Brad⁃
ley[29]报道了美国怀俄明始新世藻类化石中的叶绿体。Niklas
等[6,7,24]、Poinar等[8]、Vikulin[30]、Koller等[31]先后仔细研究报道了

美国、多米尼加、俄罗斯、巴尔干半岛新生代被子植物和松柏

类叶化石中保存的叶绿体。Schönhut等 [9,27]深入研究了加拿

大北极地区始新世水杉叶中的叶绿体，并对其形成机制进行

了模拟实验和探讨。最近的报道是 2014年对中国海南始新

世莲叶化石中叶绿体的研究（图1（e））[20]。

此外，Golenberg等[33]和Kim等[34]先后报道了美国中新世

被子植物叶化石中提取的DNA片段。Koller等[31]报道了巴尔

干半岛中新世琥珀中保存的松柏类植物中的高尔基体。最

近中国安徽晚元古代的藻类化石和内蒙古自治区早白垩世

植物化石材料中发现了类似内质网的超微结构[1,32]。

3 植物细胞质的化石化机制

按照传统的观念，植物细胞化石是“不应该”存在的。当

植物死亡以后，一般情况下植物细胞会启动降解程序。但是

降解过程并不是无条件发生的，离开了酶的参与，这个过程

就无法发生或者进行得非常缓慢。而酶作为一种特殊的蛋

白质，对环境的要求非常苛刻，pH值和温度的变化都会使酶

变性、失去其特有的催化作用。因此，植物细胞的降解过程

是可以被制止的，这为植物细胞质化石留下了一线生机。

在自然界，pH值和温度发生变化是很普遍的现象。例

如：1）植物死亡后，原来被局限于细胞中某些细胞器（如液

泡）中的后含物（如单宁）会随着细胞器膜完整性的丧失而扩

散到细胞中，起到自我固定作用并且阻止细菌的侵蚀。实践

证明，这种作用保存下了非常好的超微结构，包括叶绿体、线粒

体、细胞核、甚至具有孚尔根（Feulgen）染色活性的DNA[5,9,10,27]。

2）外界的环境能改变生物死亡后pH值，终止软体组织的降

解过程。研究表明，稳定的碱性水体、酸性水体、低温和缺氧

都会有助于超微结构的保存[5,9,27,35]。3）也许是最重要的，自

然界中常见的野火所带来的高温是蛋白质的最大杀手，这不

仅为古植物学实践所证实（图1（b）~（c）），而且为现代植物材

料的模拟实验所确认[12,14,32,36～39]，高温火山灰的快速干燥作用

和高温烘烤作用能够迅速终止软体组织的降解过程[38]。上述

3种机制可以有效地阻止植物细胞的降解过程，而后期的地

质作用会使这些植物材料变成化学性质非常稳定的炭化材

料。这样植物细胞质就可以保留下来，形成化石。最新的研

究表明[12,16,17]，雷电对细胞质化石的形成有独特贡献。

4 植物细胞质化石的赋存方式

植物化石以各种各样的方式保存于地层中。目前为止，

最有利于植物细胞质化石研究的保存方式主要包括以下 3
种。

1）矿化材料。矿化材料在传统的古植物学中就是非常

优秀的化石保存方式。历史上有很多保存精美的植物化石

都是矿化材料，细胞质化石也不例外。例如，Millay等[40]在美

国石炭纪的矿化材料中观察到了华丽木雄性配子体中的细

胞核。Nishida等[25,26]在澳大利亚二叠纪的矿化材料中观察到

了舌羊齿植物中带有鞭毛的活动精子。Bomfleur等[23]观察到

了瑞典侏罗纪紫萁科植物中的类似细胞核和染色体的结

构。这种材料的优点是三维保存，解剖结构清晰。但是由于

材料本身的原因，其超微结构往往难于在透射电子显微镜下

观察，相关研究往往只能止步于显微结构的观察（图1（a））。
2）琥珀包埋。琥珀包埋的化石的特点是一经包埋化石
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材料和外界的物质交换就很少，因此不仅化石原有的形貌一

般都能得到很好的三维保存，而且大多数情况下植物材料的

细胞内容物及其超微结构也会翔实地保存下来。例如，Poinar
等[8]和Koller等[31]分别独立地在新生代的种子植物叶化石中

观察到了保存精美的细胞核、线粒体、叶绿体等超微结构。

尽管琥珀包埋的植物材料具有三维保存、保存精美的长处，

但是也有其无法回避的短处，即化石材料的年龄较轻，化石

资源也相对稀少。

3）炭化实体。由于植物材料本身组成的原因，经过高温

的烘烤以后，植物的实体会直接形成能够长期保存的化石。

炭化的材料是最常见的植物化石赋存形式。其中丝炭化材

料是自植物材料本身经过高温烘烤形成的，具有性质稳定、

解剖结构清晰等特点，成为很多研究者的最佳研究对象（图1

（b）和（c））。这些材料在光学显微镜和（扫描、透射）电子显

微镜下会呈现出各种各样宏观和微观的结构特征。例如，人

们观察到的细胞核[2,4,6,7,10,20]，线粒体[4,5,7,8,12,24,31,32]，叶绿体[6~8,18,24,30,31]

等超微结构大多都是出自炭化的植物化石材料。

5 全球主要研究机构

植物细胞质化石的研究虽然经历了几十年的历史，但是

主要的进步在最近 30～40年。目前国际上参与这项研究的

学者主要来自美国、德国、俄国、日本、法国、瑞典、澳大利亚

等国，各国家开展相关研究的程度并不均衡。其中美国的研

究可能最为发达，主要表现在从事相关研究的学者人数众

多，研究历史长，研究程度深，研究机构多且分散，发表论文

数量多。著名的研究者包括哈佛大学的Darrah，美国地质调

（a）中国海南始新世木材中的射线薄壁细胞中的细胞质化石光镜照片，如蓝色箭头所示；（b）美国白垩纪一炭化果实中的植物细胞（cp），该细胞

被细胞壁（cw）所包围，由于失水收缩而发生了质壁分离，但是细胞还和周围细胞通过胞间连丝相连，因而细胞周围形成了很多刺状的结构，图中

箭头所示，扫描电镜照片，引自文献[16]；（c）美国白垩纪一枝条中炭化的、被细胞壁包围的植物细胞，细胞与细胞壁之间的空隙及其内部的海绵

状结构，透射电镜照片；（d）美国中新世松柏类球果的表皮细胞中正在进行中的胞吐现象，注意细胞壁（cw）、细胞质（cp）、小泡膜（空心箭头）与细

胞膜（实心箭头）之间的关系，透射电镜照片，引自参考文献[17]；（e）中国海南始新世莲叶中的叶绿体的超微结构，注意典型的片层结构（箭头）与

淀粉粒（st）的空间关系，透射电镜照片，引自文献[18]

图1 植物细胞质化石及其超微结构

Fig. 1 Plant cytoplasm fossils and their ultrastructures
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查局的 Bradley，加州大学的 Oehler、Golenberg、Durbin、Hen⁃
derson，康奈尔大学的Niklas，北卡大学的Brown，伊利诺斯大

学的Millay和Eggert，俄亥俄州立大学的 Taylor，宾夕法尼亚

大学的 Schönhut、Vann、LePage，俄勒冈州立大学的Poinar，亚
利桑那州立大学的Pigg，佐治亚大学的Clegg，爱达荷大学的

Smiley和佛罗里达大学的Kim。研究成果包括对植物细胞质

化石从光学显微镜观察，到细胞内超微结构的透射电子显微

镜观察，到细胞内容物中的有机分子（包括DNA）的提取和分

析。值得关注的是，Niklas对植物化石中的超微结构和有机

大分子，Schönhut等对叶绿体及其保存机制，以及Golenberg
等、Kim等对化石植物中DNA序列进行了深入研究。仅次于

美国的是俄罗斯，主要研究人员集中在科马洛夫植物研究

所，主要包括Ozerov，Zhilin，Yakovleva和Vikulin。他们的研

究成果主要体现在对新生代植物叶片中细胞以及超微结构

的观察。德国慕尼黑大学的Poinar和Melzer，柏林自由大学

的Koller、Schmitt和 Tischendorf的工作主要集中于对琥珀中

包埋的植物细胞中超微结构的观察与研究。另外还有日本

中央大学的 Nishida，瑞典自然历史博物馆的 Bomfleur 和
McLaughlin，隆德大学的Vajda，以及澳大利亚昆士兰理工大

学的Rigby，这些学者的研究主要是对于矿化材料中细胞质

的光学显微镜观察。

中国学者参与植物细胞质化石研究的历史比较短暂。

中国科学院南京古生物地质研究所王鑫，西北大学刘文哲，

南京师范大学杜开和，中国科学院植物研究所崔金钟，中山

大学金建华，中国科学院深圳仙湖植物园的李楠、邓焕祥、张

文虎，中国科学院化学研究所方晓红、余军平、张宇亮参与了

相关的研究。2004年，文献[12]刊登了对美国堪萨斯中白垩

世植物材料中细胞质化石的研究结果，报道了保存完好的植

物细胞质化石及其内部包括类似线粒体和核糖体在内的超

微结构，并提出某些细胞质化石的保存可能得益于雷电现

象。后来中国科学院南京古生物地质研究所、中国科学院植

物研究所、中国科学院化学研究所、中山大学合作研究报道

了中国不同地点和时代的植物细胞质化石，发现了包括类似

内质网和线粒体等的超微结构[32]，同时与中国科学院仙湖植

物园同行开展了高温化石化模拟实验，提出了植物细胞质的

高温化石化假说[14,37]。2007和 2011年，中国科学院南京古生

物地质研究所与南京师范大学、西北大学合作研究了美国中

新世松柏类球果表皮细胞中转瞬即逝的生理活动过程——

胞吐和膜融合现象 [16,17]，为此前提出的雷电化石化作用提供

了有力的支持，同时也为研究现代生物中的胞吐和膜融合现

象提供了以前无法得到的帮助。2008年，中国科学院南京古

生物地质研究所与中国科学院化学研究所应用原子力显微

镜对美国中新世植物细胞质化石的超微结构进行了观察[19]，

该实验的成功经验后来被转移推广到对于现代植物细胞中

的超微结构的研究上去[41]。2011年，中国科学院南京古生物

研究所发表了对于8亿年前晚元古代化石藻类中的细胞质及

其中类似内质网的超微结构的研究成果，从超微结构的角度

上证实了真核生物在元古代的存在[1]。最近中国科学院南京

古生物地质研究所与中山大学合作研究发表了海南始新世

莲中叶绿体的超微结构[18]。

6 化石植物的生理活动与雷电现象

大多数情况下，古植物学研究的精细程度无法超越现代

植物学研究。但是，个别情况下，关于化石植物细胞中的胞

吐和膜融合现象的研究打破了这个惯例，为现代生物学研究

助了一臂之力。

真核生物的细胞中，很多物质的转运是靠细胞中的小泡

来完成的。当细胞中的物质需要运输到细胞外的时候，载着

这些物质的小泡就会运动到细胞的边缘，这时小泡的膜会和

细胞膜彼此靠近、连接，形成融合孔，最后通过融合孔释放小

泡中的内容。这一过程在真核生物中普遍存在，而且和很多

生理过程有关系，需要很多酶的参与和协同合作才能完成，

因此长期以来一直是现代生物学家研究的重点和难点之一，

主要原因在于小泡的膜和细胞膜从彼此靠近过渡到相互融

合的过程是非常快的，一般几毫秒即可完成。现代速度最快

的样品固定技术可以在2 ms完成样品的固定[42]，但是即使使

用这种技术人们也无法完美地捕捉到这一生理活动的瞬间，

目前很多相关的研究和计算机模拟只能建立在假设的基础

之上，因此当在美国中新世的植物细胞中清楚看到类似胞吐

和膜融合的超微结构时（图 1（d））[16,17]，不仅引起了古植物学

家的惊奇，而且引起了现代植物学家浓厚的兴趣，因为此前

人们从未在透射电镜下如此清晰地观察到这个转瞬即逝的

膜融合过程及相应的膜结构细节和变化，同时此次化石中看

到的双层磷脂分子组成的单位膜与单层磷脂分子组成的半

单位膜之间的融合现象也是绝无仅有的。

2004年，雷电现象首次被与某些植物细胞质的化石化联

系起来[12]。但是此后支持这种假说的证据却很少看到，而化

石中的胞吐现象为这个学说提供了有力的证据[16,19]。这种转

瞬即逝的生理现象在化石中的出现表明其固定过程非常迅

速，可能比人类现有最快的生物样品固定技术还要快。在所

有常见的自然现象中，能够在 1 s内完成的恐怕就只有雷电

现象了。大气物理研究表明，伴随着雷电现象的是强大的电

流和磁场变化以及巨大能量的瞬间释放，这些能量很可能对

被击中的植物有致命、快速的固定作用[43～46]。雷电引发的野

火可以把上述过程中固定的植物材料进一步炭化为可以永

久保存的化石材料[38]。因此像膜融合现象这样的现代生物学

技术都难于捕捉的植物生理现象，看来只有雷电才有能力有

效地完成对其的固定过程，这是雷电这个以快速著称的自然

现象首次进入经常研究非常缓慢的生物进化过程的古生物

学家的视野。

7 研究方法、技术与动向

人们之所以最近才开始认识到在这个世界上已经存在

了上亿年的植物细胞质化石，很大程度上和人类观察世界的
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手段和技术的提高密切相关。上述植物化石细胞中的超微

结构的发现在很大程度上依赖于透射电子显微镜技术的发

展。可以预见，这方面的研究中未来还会随着新技术的不断

出现而出现新的发展。未来有可能促进植物细胞质化石研

究的新技术包括原子力显微镜、聚焦离子束扫描电子显微镜

和分子生物学。

原子力显微镜是 20世纪 90年代以来发展起来的技术，

它能够观察到物体表面细微的起伏变化。应用这项技术来

观察植物细胞质化石的初步实验证明，植物细胞质化石具有

和现代的植物细胞质中类似的超微结构[19]。虽然目前大规模

的应用还没有开展起来、具体操作也需要克服一定的困难，

但是，随着研究的不断深入，原子力显微镜会在细胞质化石

研究中发挥更大的作用。

聚焦离子束扫描电子显微镜不仅具有普通扫描电子显

微镜观察样品表面形态的功能，而且还可以对观察的样品进

行显微加工，使人们可以看到样品内部以前无法看到的结

构。虽然该技术目前在古植物学中仅限于对孢粉的研究[47]，

但是植物细胞质化石的研究很显然同样需要用聚焦粒子束

来加工处理样品以达到揭示化石植物细胞质更多层面的特

征和结构。因此，可以期许聚焦离子束扫描电子显微镜在未

来的植物细胞质化石研究中将发挥重要的作用。

分子生物学最近几十年得到了迅速的发展，但是目前与

古生物学的结合还很少。实践证明，DNA、氨基酸和其他有

机大分子都有可能保存在化石植物材料中[33,34,48～51]。植物细

胞质化石的存在是开展相关工作的重要前提，随着人们对这

些化石的深入研究，借用分子生物学的手段对史前生物进行

研究将不再是白日做梦。生命大分子中的主要结构和性能

都和其中碳原子在空间的排列有关系。目前植物细胞质化

石的主要保存形式是炭化材料，主要由碳原子组成。考虑到

现代透射电镜已经能够看到原子级别大小的对象，如果未来

人们能够充分掌握现代植物材料中有机大分子的碳原子在

炭化过程的变化规律，通过反推法推测化石植物中有机大分

子的结构和功能并非完全不可能。这个目标目前看起来很

遥远，需要等待很多技术的出现和成熟，需要掌握在非提纯

条件下通过碳原子之间的空间关系识别和重建有机大分子

的架构等目前还无人问津的技术。但是随着技术的进步，这

种遥远的目标并非完全不能实现。努力和尝试是通向成功

的关键。

8 相关研究的科学意义

植物细胞质化石在地球上已经存在了上亿年，人们只是

到了最近才开始认识到它们的存在。这种迟到的认识反映

的不是客观存在最近才发生了变化，而是研究者关注焦点的

不同和观察自然的技术和手段上的进步。植物细胞质化石

从无到有的过程说明自然界存在人类不曾认知的方面和层

面。可以肯定，随着研究手段的进步，对于自然界各方面的

持续关注和研究将会揭示更多自然界的奥秘。

植物细胞质化石按照传统理论是“不准有”的东西，因为

它们不具备前人总结的形成化石的必要条件。它的出现促

使人们重新审视称之为“规律”的东西，并考量它们对人类思

维的影响。规律只是人类对于已知的自然现象的规则性的

总结和归纳，带有一定的片面性，这种归纳和总结受当事人

经验的限制，因此应当时刻警惕每个规律会有失效的时候。

植物细胞质化石研究既需要现代植物学知识，也需要古

生物学基础；既需要大胆的想象，更需要踏踏实实的科学精

神；既需要个人的独创精神，又需要团队的精诚合作；既需要

精湛的操作技术和先进的观察手段，也需要缜密的思考和逻

辑推导；既需要对现有知识的尊重和利用，又需要推翻前人

定论的勇气和胆略。因此，和其他研究一样，植物细胞质化

石研究要求人们跨越学科之间的界限，大胆细心认真地钻

研，以求赢得最终与自然的高度和谐。

9 中国相关研究的未来

作为新生事物，植物细胞质化石研究目前并没有得到科

学界和普通公众的广泛认可。这门学科的未来取决于很多

方面的因素。其中一个重要的影响因素就是相关研究成果

能在多大程度上影响公众的认知。科学界围绕植物细胞质

化石观念的改变能够促使公众认清科学的本质，并激发公众

参与科学研究的热情。目前中国相关研究的可喜之处是研

究起点高、化石材料丰富、研究潜力大，但研究人员少、经费

支持少。随着研究意识的提高和重视，中国植物细胞质化石

研究一定会取得突破。
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